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Der Embryologe kann der Versuchung erliegen, sich dermassen auf die 
Gestaltentwicklung der Lebewesen zu konzentrieren, dass er darob ihre zeitliche 
Dimension völlig vernachlässigt. Dies geschieht wohl nicht zuletzt deshalb, weil 
zu den sehr ausgedehnten Zeiträumen der Paläontologen vom rezenten Material 
her eine konkrete Beziehung nicht ohne weiteres zu finden ist. Erst bei genauerem 
Zusehen ergibt es sich, dass in den Ontogenesezeiten rezenter Formen Möglich¬ 
keiten zur Rekonstruktion evolutiver zeitlicher Zusammenhänge vorliegen. Die 
Säuger vorab sind Lebewesen, deren Gestaltabwandlung ohne Berücksichtigung 
der zeitlichen Dimension auf den ersten Blick recht rätselhaft erscheint, umfasst 
sie doch die Aufeinanderfolge verschiedenster Ontogenesetypen: die Evolution 
eines extremen Nesthockers primitivster Mammalia (Monotremata , Marsupialia) 
aus Ahnen mit Nestflüchtern (Reptilia), seine Weiterentwicklung zum sekundären 
Nestflüchter bei den Eutheria und schliesslich die Umgestaltung zu einer Ge¬ 
burtsform, die wieder Merkmale von Nesthockern aufweist (Primates). Wir 
werden sehen, dass bei Betrachtung der ontogenetischen Zeitverhältnisse sich 
Zusammenhänge jedoch sehr wohl erschliessen. 

Die Aufstellung ontogenetischer Zeitpläne wird mit Hilfe der im 1. und 2. Teil 
vorgestellten Entwicklungsstadien möglich. Ein Vergleich ihrer Besonderheiten 
lässt erkennen, warum und in welcher Weise Zeitänderungen bei der Evolution 
der O-Typen stattfinden. Das Material, auf das wir uns hier stützen können 
müssten, wären Ontogenesen, die in ihrem Verlauf auch zeitlich genau bekannt 
und bereits beschrieben vorlägen. Nun müssen wir aber froh sein, wenn heute 
dank ungezählter Einzelarbeiten, umfassend in Asdell (1964) zusammengestellt, 
wenigstens die Tragzeiten vieler Formen bekannt sind. Der für uns wichtige 
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Zeitpunkt des Augenöffnens wird oft nur zufällig und leider meist nur für 
j wenige Fälle erwähnt; zum Zeitpunkt des Lidverschlusses stehen noch 
weniger Angaben zur Verfügung. Die Dokumentation ist also dürftig. Möglicher¬ 
weise führt aber eben der vorliegende und erste Versuch, im Aufstellen und 
Vergleichen der Zeitpläne zu neuen 'Gesichtspunkten für die Evolution der 
Eutheria zu kommen dazu, dass der Datierung von prae- und postnatalen Säu¬ 
gerstadien vermehrte Aufmerksamkeit gezollt wird. 


I. ZEITPLÄNE UND IHRE VERÄNDERUNGEN 


1. Zeitpläne primitiver Eutheria 
mit rascher Entwicklungsgeschwindigkeit 

Wir erhalten den ontogenetischen Zeitplan durch Aufgliederung der bis 
zum Erreichen des Nestflüchterstatus sich erstreckenden Ontogenesedauer in 
Entwicklungsabschnitte, während welchen bei verschiedenen Eutheria die im 
1. und 2. Teil beschriebenen je übereinstimmenden Differenzierungsstadien 
realisiert werden. Um den charakteristischen Zeitplan einer primitiven Form 
zu erhalten, kann nicht von jedem beliebigen niedrig cerebralisierten Säuger 
ausgegangen werden. Es kommen für eine Analyse jene Vertreter in Frage, die 
zeitlich ursprüngliche Verhältnisse bewahrt haben dürften; das sind m.E. Eutheria 
mit rascher Entwicklungsgeschwindigkeit d.i. kürzest möglicher Ontogenesedauer 
(diese Auffassung wird S. 600 begründet). Zu ihnen gehören zum Beispiel Mesocri- 
cetus auratus , Rattus norvegicus , Mus musculus und Acomys cahirinus, Säuger, 
deren Ontogenesen auch in zeitlicher Hinsicht durch Normentafeln bereits gut 
belegt sind. 

Tabelle 1 zeigt uns die Aufgliederung der Individualentwicklung dieser 
Formen im Vergleich mit dem Beutler Didelphis virginiana. Periode 2 (Dauer bis 
VF ohne Implantationszeit) reicht bis Lidverschluss; Periode 5 erstreckt sich von 
der Malleusablösung bis zur vollständigen Anlage der Knochenkerne. Es ergibt 
der Vergleich, dass Mesocricetus auratus , Mus musculus , Rattus norvegicus und 
Acomys cahirinus sich durch recht ähnliche Zeitpläne auszeichnen (vergl. auch 
Abb. 6) Verschieden ist vor allem der Anteil des intrauterin ablaufenden zum 
postnatal sich vollziehenden Entwicklungsgeschehens; entsprechend der unter¬ 
schiedlichen Tragzeit wird bei Geburt ein je anderer Gestalt- und eventuell Onto¬ 
genesetypus realisiert: Mesocricetus und Rattus kommen nach 16 und 21 Tagen 
mit dem Merkmalskorrelat Eu-NH, Acomys cahirinus nach 38 Tagen mit abge¬ 
schlossener Ossifikation und Mus musculus nach 19 ET mit einem vor MAB 
liegenden Gestaltstadium zur Welt. Mesocricetus , Rattus und Mus sind Nesthocker, 
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Tabelle 1 

vei 

Zeitpläne primitiver Eutheria mit rascher Entwicklungsgeschwindigkeit 
im Vergleich mit den Zeitverhältnissen bei Didelphis virginiana 



Periode 2 

Stadium 

VF 

Periode 3 

Stadium 

Eu-NH 

Periode 4 

Stadium 

MAB 

Periode 5 

Alle O« 
kationsl 
vorhari 

a. Didelphis virginiana 

> 83/ 4 

> 123/4 

> 18 

> 21 

< 24 

45 

45 

90 

b. Mesocricetus auratus 

9 V 4 

13>/ 4 

2% 

16 

3 

19 

13 

32 

c. Mus musculus 

10 

14 / 

< 4/2 

< 10 

19 > 5 V4 

24V4 

4V4/7V4 

29/3 

d. Rattus norvegicus 

11/ 

17/ 

3 Vi 

21 

4 

25 

13/14 

38/3 

e. Acomys cahirinus 

^ 17/ 

<; 23 / 

> 4 

27/4 

3 

30V4 

7/2 

38 


Die in die Tabelle nicht eingetragene Periode 1 erstreckt sich bis zur Entodermbildung und 
beträgt für a 4 ET n. McCrady (1938), für b 4 ET n. Graves (1945), für c 4 l A ET n. Witschi 
(1962), für d 6 ET n. Selenka (zit. n. Scott, 1937), 5 V4 ET n. Graves (1945), für e 6 ET n. Ruch 
(1967). 

Die Datierung der aufgeführten Gestaltstadien erfolgt nach eigenem Material und n. An¬ 
gaben folgender Autoren: a. McCrady (1938), McClain (1939), Nesslinger (1956); b. Boyer 
(1953), Curgy (1965), c. Otis und Brent (1954), Witschi (1962); d. Henneberg (1937), Martin 
(1963), Witschi (1962); e. Dieterlen (1963). 

Die fettgedruckten Ziffern geben den Geburtszeitpunkt und damit die Dauer der intrauterin 
erfolgenden Differenzierungsperiode an. 


Acomys cahirinus wird als Nestflüchter geboren. Eine sukzessiv länger werdende 
Tragdauer durch Addition kleiner Zuwachszeiten (= additive Tragzeitverlänge¬ 
rung) bringt damit ohne Veränderung des gegebenen Zeitplans eine allmähliche 
Verschiebung des Geburtsmoments (fette Zahlen in Tab. 1) und schliesslich die 
Evolution des Nesthockers zum Nestflüchter mit sich. Die zum Vergleich aufge¬ 
führte Didelphis virginiana kommt nach 12% ET und mit primitiverer Organisation 
zur Welt, als sie die VF-Stadien der Eutheria intrauterin realisieren. 

Fassen wir die gesamte Phylogenese des Eutheria-O-Typus anhand der oben 
dokumentierten Formen ins Auge, so ergibt sich — unter Berücksichtigung der 
Hypothese von einer Geburt der Proto-Eutheria in VF — der in Abbildung 1 
schematisch dargestellte Ablauf. Von Stadium VF mit Geburt bei eben vollzoge¬ 
nem Lidverschluss ausgehend, wird der Fetus mit immer fortgeschrittenerer 
Gestaltstufe, aber solange als Nesthocker geboren, als die Augen geschlossen sind. 
Der Schritt zum Nestflüchter geschieht dort, wo die Tragzeitverlängerung eine 
Entwicklungsdauer schafft, die zur Ausbildung eines Neonaten mit offenen Augen 
eben ausreicht. 

Bei den besprochenen Beispielen handelt es sich durchwegs um Eutheria , 
welche die Augen bei fortgeschrittenem Gestaltzustand öffnen. Nun haben wir 
in Teil 1 anlässlich der kurzen Besprechung der MAB-Nestflüchter bereits gesehen, 
dass die Lösung des Lidverschlusses ausser diesem späten auch sehr frühen Ge- 
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staltstadien zugeordnet sein kann. Gestalt- und Hirnentwicklung folgen hier je 
verschiedenen Zeitplänen, und es geschieht entsprechend die Evolution zum Nest¬ 
el-—#-e- 
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Abb. 1 . 

Evolution zum primitiven Eu-Nestflüchter (PNFI). 
a: Sukzessive Verschiebung des Geburtsmomentes durch Tragzeit Verlängerung bei einem Säuger 
mit spät b: bei einem Säuger mit früh in der Ontogenese sich vollziehendem Augenöffnen. 

ENFI evoluierter Nestflüchter. 

In diesen und in allen folgenden ähnlichen Abbildungen bedeutet die stark ausgezogene Strecke 
intrauterine Entwicklungszeit, ihr Endpunkt Geburt. 


flüchter unterschiedlich. Erfolgt Tragzeitverlängerung bei einem Nesthocker, der 
die Augen postnatal bei noch wenig ossifiziertem Skelett öffnet (Abb. 1 b ), re- 
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sultiert ein Eu-Nestflüchter von dürftigerer Geburtsgestalt (Lepus europaeus) als 
wenn sie bei einer Form geschieht, die beim Lidöffnen ein schon stark verknö¬ 
chertes Skelett aufweist (Acomys cahirinus). Weitere Unterschiede betreffen die 
Zeit (Abb. 2). Der erste der beiden Nesthocker erreicht den Nestflüchterstatus nach 
geringerer Tragzeitverlängerung (pTv) und mithin nach weniger stammesgeschicht¬ 
licher Dauer als der zweite (übereinstimmende Geschwindigkeit für die Gestalt¬ 
differenzierung vorausgesetzt). Der erste der so zum primitiven Eu-Nestflüchter 
gewordenen Säuger gewinnt auf diese Weise gleichsam einen Vorsprung für seine 
weitere Evolution. 


VF 


MAB 


Lepus europaeus 


L - O 


Acomys cahirinus 


rB~ 


pTv 


Abb. 2. 


Evolutionsvorsprung der MAB-Nestflüchter. 

Säuger vom Lepus (MAB)-Typus brauchen zum Erreichen des Nestflüchterstatus weniger aus¬ 
gedehnte Tragzeitverlängerung (pTv) als solche vom Acomys-Typus. 


cur 

Iber 
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Um die Bedeutung dieser Situation zu unterstreichen, lege ich ein weiteres 
Schema vor (Abb. 3). Wir fassen vier Fw//?ena-Nesthocker ins Auge, und denken 
uns 1 als Vorfahren von Nestflüchtern des Lepus- Typus, 4 als Ahnenform von 
Nestflüchtern des Acomys-Typm. Eutheria des Typus 1 erreichen die Nestflüch¬ 
terstufe (o) nach weniger stammesgeschichtlicher Dauer als jene des Typus 4. 
Bei gleichlanger Evolutionsspanne bleiben nach dem Erreichen des Status des 
primitiven Nestflüchters für die Massenvergrösserung des Gehirns je verschiedene 
Zeiträume zur Verfügung, der evoluierte Eu-Nestflüchter V kann höhere TI er¬ 
reicht haben als 4'. Dass unser Schema den Verhältnissen konkreter Formen 
gerecht wird, dokumentieren die Cetacea , Proboscidea und die Simiae (Tab. 10). 


2. Verschiebung des Schlüpf- und Geburtszeitpunktes 
bei Sauropsida und Proto-Eutheria und ihre Bedeutung 

Ich habe als Ausgangssituation für die Stammesgeschichte der O-Typen 
innerhalb der Eutheria im 1. Teil sowie in einer früheren Arbeit (Müller, 1969 a ) 
extreme Nesthocker von Proto-Eutheria postuliert; bei den Marsupialia sehen wir 
diesen O-Typus sogar noch bei rezenten Formen vorliegen. Wie kann dieser recht 
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dürftig ausgestaltete Nesthocker aus dem Nestflüchter der Reptil-Stammformen 
hergeleitet werden ? Welches sind die Umgestaltungen, die sich beim Übergang 
von den Reptilia zu den Mammalia vollzogen haben und die ebenso tiefgreifend 
sein dürften wie die Evolution des SKG, des behaarten Integuments und der 
Homoiothermie, ging es doch um Veränderungen, die in Zusammenhang mit dem 
Erwerb der Viviparität zu sehen sind ? 



Abb. 3. 


Stammesgeschichtliche Bedeutung des Verhältnisses von Hirn- und Gestaltentwicklung. 
Vorfahren # vom Lepus-Tyipus (1) erreichen den Nestflüchterstatus (d.h. Augenöffnen un¬ 
mittelbar bei Geburt) nach weniger Tragzeitverlängerung als solche vom Acomys-'Typus (4). 
Bei übereinstimmender Evolutionsdauer können die Nestflüchter V höhere Cerebralisations- 
stufen erreichen als die Nestflüchter 4' sowie die intermediären Fälle 3' und 2'. 


Da der Übergang durch rezente Formen nicht belegt ist, wird es umso not¬ 
wendiger, mit Hilfe der ontogenetisch noch realisierten Rekapitulationen, die 
auch Zeitabläufe betreffen können, mindestens hypothetisch einige Aussagen zu 
versuchen. Wir können mit guten Gründen annehmen, dass sich dabei Verände¬ 
rungen vollzogen haben, wie sie analog bei den Vögeln, und hier durch rezente 
Formen belegt, vorgekommen sind. Für diese Gruppe hat Portmann schon 1935 
auf die Verkürzung der Brutzeit hingewiesen, die beim Übergang vom Nestflüchter- 
zum Nesthockertypus stattgefunden hat. Wir fragen nach ihrer möglichen Be¬ 
deutung und suchen anhand des Vogel-Modells bei den Säugern nach Indizien, 
die für ähnliche Zeitänderungen im Entwicklungsprogramm sprechen könnten. 
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Tabelle 2 
Brut - und Tragzeiten 



Reptilia 

Aves 1 

Aves 2 

Marsu- 

Euthe- 

Euthe- 





PIALIA 

RIA 1 

RIA 2 


NF1 

NF1 

Nh 

Nh 

Nh 

NF1 

Chelydra serpentina Y 

63 bei 30° 






Lacerta viridis S 

43/45 bei 3014/31 ° 






L. muralis S 

30/32 bei 30'/ 2 /31° 






L. sicula S 

um 30 bei 30y 2 /3\° 






Crocodylus niloticus V 
Dromaeus ST 

um 70 

56/58 





Struth io ST 


42 





Larus ridibundus Sch 


23i/ 2 





L. canus Sch 


241/2 





Gallus domesticus Sch 
Columba oenas K 


201/2 

16/18 




Turdus merula ST 



15 




Phoenicurus ST 



14 




Troglodytes ST 



14/16 




Passer domesticus ST 



12/13 




Turdus iliacus T 



12 




Dendrocopus major R 



10 




Jynx torquilla R 

Dasyurus quoll H 



9/10 

12 



Didelphis virginiana Cr 
Mesocricetus auratus B 
Lepus americanus G 




123/4 

16 

36 


Autorenhinweise: B: Boyer (1953); Cr: McCrady (1938); G: Grange (1932); H: Hill und 
Hill (1955); K: König (1968); R: Rüge (i. Druck); Sch: Schumacher (1967); S: Senn (un¬ 
veröffentlicht); ST: Starck (1965); T: Tyrvainen (1969); V: Voeltzkow (1902); Y: Yntema 
(1967). NF1: Nestflüchter, Nh: Nesthocker. 


a. Verkürzung der Brutzeit 

In Tabelle 2 ist der Abfall der Brutzeiten von 30/40 bei den Sauropsida- 
Nestflüchtern zu Werten von 15/10 Tagen bei den Vogel-Nesthockern deutlich 
dokumentiert. Bei Beibehaltung der Entwicklungsgeschwindigkeit hat die Ver¬ 
kürzung zur Folge, dass der Schlüpfzustand je primitiver wird, wobei jetzt nicht 
gefragt werden kann, bis zu welcher unteren Grenze sie laufen mag und ob even¬ 
tuell einer Abkürzung der Brutdauer eine Entstehung spezieller Strukturen voraus¬ 
gehe, welche ein früheres Schlüpfen vorbereiten müssten. Bei rezenten Vögeln 
sind die niedrigsten bis heute bekannten Werte 9/10 Tage (Jynx torquilla , Dendro - 
copus major n. Rüge, i. Vorbereitung); möglicherweise ist dies eine Mindestdauer, 
die nicht mehr unterschritten wird. 

Eine ähnliche Verkürzung ist auf dem Weg von Vor-Säuger-Nestflüchtern zu 
Säuger-Nesthockern anzunehmen. Das Ergebnis einer derartigen Zeitänderung 
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ist nämlich bei jenen primitivsten Marsupialia anzutreffen, die gleichzeitig mit 
Schalenmembran und Eizahnrudiment noch deutliche Anzeichen an eine ovipare 
Vorfahrenstufe aufweisen (ausführlich Müller, 1969 a). Betrachten wir Onto¬ 
genese-Zeiten der Lacertilia mit 30/45 Tagen als durchschnittliche und eventuell 
auch für die Ahnen der Säuger repräsentative Brutdauern der Reptilia , so ist 
anzunehmen, dass bis zur Erreichung von Werten, wie wir sie bei ursprünglich 
gebliebenen Beutlern mit 12/11 Tagen vorfinden, beträchtliche Verkürzungen 
stattgefunden haben. Sodann findet sich bei den Monotremata eine Art Übergangs¬ 
situation, indem sie bezüglich ihrer noch Oviparen Fortpflanzungsweise direkt an 
die Reptilia anzuschliessen scheinen; hingegen sind sie bezüglich ihres O-Typus, 
der bereits die Abwandlung zum Nesthocker realisiert hat, den Vogel-Nesthockern 
vergleichbar. Hinsichtlich der Entwicklungsdauer liegen meines Erachtens nicht 
mehr ursprüngliche Verhältnisse vor, es kommt ihnen in dieser Beziehung Modell¬ 
charakter nicht zu. 

Die Entwicklungsdauer bei Ornithorhynchus mit 26/28 Tagen stellt wahrschein¬ 
lich eine durch Dehnung veränderte Situation dar (s. Dehnungsformen S. 584 f). 
Ausgehend von den Verhältnissen bei rezenten Eutheria und Marsupialia komme 
ich zur Auffassung, dass evoluierende Formen rasche individuelle Entwicklungs¬ 
geschwindigkeiten aufweisen. Gemessen an den Zeit- und Geburtsverhältnissen bei 
primitivsten Beutlern konnten die ursprünglichen und direkt aus Oviparen Reptil¬ 
vorstufen hervorgegangenen Monotremata die Entwicklung im Ei nach 10/12 
Tagen abgeschlossen haben. Möglicherweise hat eben diese bei rezenten Mono¬ 
tremata gegenüber Vorfahrenformen verlangsamte Entwicklungsgeschwindigkeit 
als Evolutionsbremse gewirkt. 

Bei den Beutlern finden sich folgende intrauterine Entwicklungsdauern, die 
an die kurzen Brutzeiten der obenerwähnten Vogel-Nesthocker erinnen. Dasyurus 
quoll wird nach Angaben von Hill und Hill (1955) nach etwa 12 Tagen geboren; 
Didelphis virginiana mit 12 y 4 Tagen Tragzeit steht diesen Verhältnissen sehr nahe. 
Es wird bei der Beutelratte während dieser Zeit eine Körpergrundorganisation 
erreicht, welche jener eines Schlüpflings von Jynx torquilla nach 9/10 Tagen 
Entwicklungsdauer entspricht (Müller, 1969 a). Auch die in Teil 1 besprochenen 
hypothetischen Start-Tragzeiten der Proto-Eutheria von 13*4/1 7 l /z Tagen er¬ 
möglichen einen zeitlichen Anschluss an ovipare Vorfahren, die Brutzeiten analog 
jenen von rezenten Vogel-Nesthockern aufweisen konnten. 

b. Verlängerung der Entwicklungszeit: Evolution der Tragzeit 

Bei Vogel- und Reptil-Nestflüchtern wäre eine Verlängerung der vor 
dem Schlüpfen liegenden Entwicklungsdauer bei Beibehaltung der Entwicklungs¬ 
geschwindigkeit nicht sinnvoll, weil diese Formen bei Schlüpftermin bereits aus¬ 
differenziert sind. 

Es sind in diesen Gruppen zum Teil zwar sehr lange Brutdauern festgestellt 
worden, doch sind sie von einer Verlangsamung der Entwicklungsprozesse begleitet. 
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Die Crocodilia mit 70 und mehr Tagen Brutzeit dürften einen derartigen Fall 
darstellen. Vergleichbare Entwicklungsdaten sind für die Reptilia schwierig zu 
beschaffen, weil je Umgebungstemperatur sehr verschiedene Dauern vorliegen 
können. 

Bei Vogel-Nesthockern würde Verlängerung der Entwicklungsdauer im Ei 
eine Umkehrung des unter a besprochenen Verkürzungsprozesses bedeuten. Sie 
ist kaum sinnvoll. Bei Säugerahnen-Nesthockern mit beutlerähnlichen Zeit¬ 
verhältnissen oder bei Marsupialia- Nesthockern hingegen bekommt Verlängerung 
deshalb Bedeutung, weil sich bei ihnen im Unterschied zu den Vögeln voraus¬ 
gehend die vivipare Fortpflanzungsweise entwickelt hat. Es spricht vieles dafür, 
dass die bei Säuger-Vorfahren vorkommende und zu Marsupialia-^ z rhältnissen 
führende Verkürzung deshalb stattfindet, um derart kurze Entwicklungsdauern 
herbeizuführen, dass ein Ei im Ovidukt und später im Uterus zurückbehalten 
werden und dass hierauf nach Um- und Abbau der Eischale ein erster feto- 
materner Kontakt sich entwickeln kann. 

Gegenüber derartigen Verkürzungen im Falle der Marsupialia- Vorfahren 
auf 12 ET und im Falle der Proto-Eutlieria auf eventuell 13/16 Tage haben zwar 
nicht die Beutler, wohl aber die Eutheria- Nesthocker fast durchwegs eine erste 
Tragzeitverlängerung durchgemacht. Erreicht die Verlängerung ein genügendes 
Ausmass, so werden Nestflüchter mit abgeschlossener Gestalt- und recht fort¬ 
geschrittener Hirnentwicklung geboren. 

Bei Säuger-Nestflüchtern ist weitere Tragzeitverlängerung deshalb 
wichtig, weil hier im Unterschied zu den Reptilien die phylogenetische Vergrös- 
serung des Gehirns ganz neue Zeitanforderungen stellt. Wir können pauschal und 
vorläufig sagen: je mehr Hirnmasse entstehen soll, desto längere Entwicklungs¬ 
dauer wird erforderlich. Die ausgedehntere Hirndifferenzierung kann aber nicht 
einfach in die postnatale Periode verlagert werden, sodass die Tragzeit als solche 
von der Veränderung gar nicht berührt würde. Die Blockierung der Mutter durch 
die Sorge um eine lange hilflos bleibende Nachkommenschaft und die Gefährdung 
der Jungen selbst würden auf diese Weise die Erhaltung der Art allzu sehr in 
Frage stellen. Höhere Cerebralisation scheint infolgedessen an die Evolution der 
Viviparität mit der Möglichkeit verlängerbarer Tragzeiten gebunden. 

Wir überblicken die besprochenen zeitlichen Änderungen in Abbildung 4 und 
stellen zusammenfassend fest: Verkürzung der Entwicklungsperiode vor dem 
Schlüpfen geschah bei Vogelnestflüchtern und bei Säugervorfahren, Verlängerung 
vor Geburt bei den viviparen Säugern. Die in der Stammesgeschichte der Mam¬ 
malia beim Übergang aus der Reptilstufe erfolgende und recht merkwürdig 
anmutende Zwischenschaltung kurzer Entwicklungsdauern scheint mir in Aus¬ 
richtung auf eine Evolution zu lebendgebärenden Formen verständlich. Die 
Genese von Nesthockern tritt als Begleiterscheinung der Verkürzung auf. 
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Abb. 4. 

Verkürzung der Brutzeit bei Sauropsida , Evolution der Tragzeit bei den Mammalia. 

Im Übergangsfeld von den Reptilien zu den Säugern entwickelt sich der vivipare Fortpflanzungs¬ 
modus. Die sehr kurzen Tragzeiten der Marsupialia stimmen mit den Brutdauern der Vogel¬ 
nesthocker (und hypothetisch postulierbarer Proto-Mammalia ) überein. 

(Nähere Angaben zu den absoluten Werten s. Tab. 2). 


3. Änderung des Zeitplans primitiver Formen 
nach Erreichen des Nestfliichter-Status 

Wir haben aufgrund des Vergleichs der Zeitpläne und Geburtszeitpunkte 
niedrig cerebralisierter Eutheria die Feststellung gemacht, dass die Evolution zum 
primitiven Nestflüchter dank einer sukzessiv und in kleinen Schritten sich voll¬ 
ziehenden additiven Tragzeitverlängerung zustande kommt. Läuft dieser Modus 
des Anfügens von intrauteriner Zeit noch etwas weiter, so geschieht das Augen- 
öffnen nicht mehr unmittelbar bei Geburt, sondern intrauterin (Abb. 5 b). Die 
meisten mir bekannten Nestflüchter lassen aus ihrer Rezent-Situation auf ein 
kurzes Weiterlaufen der additiven Verlängerung nach dem Erreichen des primiti¬ 
ven Nestflüchter-Status schliessen. Eutheria , die unmittelbar nach der Evolution 
zum primitiven Eu-Nestflüchter den Modus der im folgenden Abschnitt be- 
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sprochenen multiplikativen Tragzeitverlängerung realisieren, sind daran zu 
erkennen, dass sie das Augenöffnen weiterhin bei Geburt vollziehen. Es gehören 
u.a. zu ihnen Galago senegalensis , Nasua rufa, Perodictius potto (Abb. 5 d). 

Ich mache bei diesem Versuch, für evoluierte E/zf/zma-Nestflüchter die primitive 
Nestflüchter-Situation zu rekonstruieren die Annahme, der Zeitpunkt des Augen¬ 
öffnens, wie er sich beim unmittelbaren Übergang zum Nestflüchter findet, bleibe 
in der weiteren stammesgeschichtlichen Entwicklung stets derselben Gestaltstufe 
zugeordnet. 


a 

Lepus europaeus (X) 

t 


Perodictius potto 


<*> 

t 


b 


Bos taurus 

Abb. 5. 

Veränderung des Zeitplans primitiver Eu-Nestflüchter. 
a: Sofortiges Einsetzen einer multiplikativen Tragzeitverlängerung, b: Kurzes Weiterlaufen der 
additiven und erst nachher Verlängerung durch den multiplikativen Modus. Im ersten Fall 
erfolgt das Augenöffnen weiterhin bei Geburt, im zweiten wird es zum intrauterinen Ereignis. 

4. Änderung der Ontogenese-Zeitpläne 
beim Fortschritt zu höherer Cerebralisation 

Was bei der Evolution zum höher cerebralisierten Säuger geschieht, zeigt 
Abbildung 6 in erster Übersicht. Während der Zeitplan der Gestaltprozesse der 
niedrig cerebralisierten Nesthocker beim Fortschritt zum Nestflüchter beibehalten 
und lediglich der Geburtsmoment verschoben wird, kommt es nun zu einer 
bedeutenden Umgestaltung, indem die einzelnen Entwicklungsphasen gedehnt 
werden. Noch deutlicher sehen wir diese Änderungen, wenn wir den Zeitplan von 
Macaca mulatta in Zahlen ausgedrückt vor uns haben (Tab. 3). Er lässt sich durch 
einfache rechnerische Operation zurückführen auf einen solchen, der Mus musculus 
sehr ähnlich ist; anders ausgedrückt: der Zeitplan von Macaca mulatta lässt sich 
aus dem einer primitiven Ausgangsform vom Typus der in Tabelle 1 vorgestellten 
Fälle dadurch ableiten, dass wir uns die gesamte Entwicklungszeit gleichmässig 
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um einen Faktor verlängert denken. Von der Dehnung ist nur die Zeit vor Implanta¬ 
tion ausgenommen. Diese ausgedehnte Verlängerung der intrauterinen Ent¬ 
wicklungsdauer bezeichnen wir als multiplikative Tragzeitverlängerung. 

Für die Aufstellung des Zeitplans von Macaca mulatta benütze ich vor allem 
Angaben zur Skelettentwicklung nach van Wagenen (1964). Die aufgrund von 


NESTHOCKER 
Partus norvegecus 


5,5Tl 




*—e 


PRIMITIVE NEST- 
-LUECHTER 
Cav ia cobaya g 


*— 3 - 


Acomys cahirinus 


- 0 - 


EVOLUERTER 
NJESTFLÜ ECHTER 
NAacaca.mutatta 




£ 0 ^ 


Abb. 6. 

Zeitplan primitiver und evoluierter Eutheria 

Die Zeitpläne niedrig cerebralisierter Formen unterscheiden sich voneinander durch die unter¬ 
schiedlich lange intrauterine Entwicklungsphase; der Zeitplan von Macaca mulatta ist durch 
Verlängerung der einzelnen Entwicklungsabschnitte gekennzeichnet (Zeitplan von Cavia cobaya 

bei Reduktion der Dehnung). 

Röntgendarstellungen erhobenen Befunde beziehen sich vor allem auf den Gliedmas¬ 
senzustand. Ich gebe in Tabelle 3 Eu-NH nicht an, da die für dieses Stadium 
typischen Gliedmassenmerkmale von den Vorder- und Hinterextremitäten nicht 
gleichzeitig erreicht werden: während sie vorn mit 70/72 ET auftreten, sind sie 
hinten mit 74 ET vorhanden, wobei aber die Vordergliedmassen zu dieser Zeit in 
ihrer Ossifikation weitergeschritten sind. Sowohl für dieses Stadium als für jenes 
von 100 ET sind mir die Kopfmerkmale unbekannt. Es ist deshalb dieser an 
sich am besten dokumentierte Zeitplan einer höher cerebralisierten Form mit entspre¬ 
chender Reserve zur Kenntnis zu nehmen. 

Dass ich in der Tabelle keinen weiteren hoch cerebralisierten Nestflüchter 
sicher dokumentieren kann, hängt mit dem Umstand zusammen, dass die zeit¬ 
lichen Abläufe noch weitgehend unbekannt sind. Die Verhältnisse des Menschen 
können wir deshalb nicht einbeziehen, weil hier Kopf- und Extremitätenentwick¬ 
lung bis MAB nicht in der Zuordnung geschieht, wie sie für die meisten Eutheria 
charakteristisch ist. Wir werden im 4. Teil ausführlich auf diese Sondersituation 
zu sprechen kommen. 

Als zweites Beispiel betrachten wir die Zeitpläne von Canis familiaris und 
Felis domestica , die beide als höher cerebralisierte Formen, aber immer noch als 
Nesthocker zur Welt kommen. Wie im Teil 2 bereits erwähnt wurde, scheint die 
ganze Gruppe der Fissipedia eine merkwürdige Ausnahme zur Praezedenzregel 
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Tabelle 3 

Zeitpläne höher cerebralisierter Eutheria und einiger Dehnungsformen 


TI 




Stadium 

VF 


Stadium 

MAB 


Aui« 

Öffl 

a. 52,5 

Macaca mulatta 

1 

43/46 

50/53 

50/47 

100 

37 

13' 


errechnete Ahnenform 

1 

8/9 

15/16 

10/9 

25 

7 

3: 

3,85 

Mus musculus 

472 

10 

1472 

10 

2472 

5 7 2 

31 


b. 

(27,1)* 

Canis familiaris 
errechnete Ahnenform 
Mus musculus 

(6) 

(6) 

4/2 

26 

82/3 

10 

32 

142/3 

1472 

6 

2 

<472 

Stadium 

Eu-NH 

38 

162/j 

< 19 

22 
7/3 
> 572 

58/63:60 

24 

2472 

13 

4/3 

5 72 

72/. 

2f 

31 

c. 

19,5 

Felis domestica 

(6) 

26 

32 

6 

38 

24 

62 

14 

7( 



errechnete Ahnenform 

(6) 

82/j 

142/3 

2 

162/3 

8 

242/ 

42/3 

21 

d. 

6 

Cavia cobaya 

6 

24/26 

30/32 

8/6 

38 

10 

48** 

10 

5£ 



errechnete Ahnenform 

6 

12/13 

18/19 

4/3 

22 

5 

27 

5 

32 


5,5 

Rattus norvegicus 

6 

1172 

1772 

3 72 

21 

4 

25 

10 

35 

e. 

9,77 

Oryctolagus cuniculus 

472 

1672 

21 

4 

25 

9 

34 

10 

44 



errechnete Ahnenform 

472 

11 

15 72 

2 2 / 3 

18 

6 

24 

6 

3C 



Mus musculus 

47 2 

10 

1472 

<472 

< 19 

> 57 2 

2472 

5 72 

31 

f. 

4,27 

Erinaceus europaeus 

6 

11 

17 

17 

34 

12 

46 

14 

6C 

g. 

4,17 

Talpa europaea 


< 30 


> 30 




51 

h. 

3,99 

Tenrec ecaudatus 







58/64 


66 

i. 


Echinops telfairi 







62/65 


71 

k. 

9,63 

Tupaia glis 







65 


65 


Da mir der Zeitplan für die Hirnentwicklung nur bezüglich Lidverschluss- und Lidöffnungs-Stad 
grob bekannt ist, muss ich einen Kompromiss schliessen und eine Kombination mit dem Gestaltentwd 
lungs-Zeitplan vornehmen. Ich ersetze dabei den Zeitpunkt vollendeter Ossifikation der Tabelle 1 dura 
jenen des Augenöffnens. 


TI der Canidae. 

Cavia cobaya nimmt bezüglich Malleusablösung eine eigenartige Sonderstellung ein, indem die Abtrennung verfrüht (34, 
stattfindet. Der für MAB angegebene Wert betrifft die übrige Kopf- und die Gliedmassensituation. 
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AUTORENHINWEISE ZU TAB. 3 


Macaca mulatta: Periode 1: 7/9 ET (Stadium der freien Blastocyste) n. Heuser et al. (1941); 
Stadium mit eben entstandenem Lidverschluss 50 ET n. Heuser et al. (1941), 53 ET n. 
Schultz (1937); Stadium MAB nach Gliedmassenzustand 100 ET n. van Wagenen et al. 
(1964); Augenöffnen 135/140 ET n. Hines (1940). 

Canis familiaris: Lesbre (1897), Schaeffer (1934), Schliemann (1966), Starck (1956). 

% Felis domestica: Drews (1934), Gersh (1937), Hall et al. (1934), Schliemann (1966), Pohlmann 
f " (1910), Schaeffer (1932), Terry (1917), Windle (1931). 

Cavia cobaya: Bellmer (1963), Harmann et al. (1931, 1932, 1934), Petri (1935), Scott (1937). 
j, Oryctolagus cuniculus: Minot et al. (1905), Seydel (1960), Waterman (1943). 

* Mus musculus: Eibl-Eibesfeldt (1950), Freye (1960), Johnson (1933), Otis et al. (1945), Wessel 
Iji (1967), Witschi (1962). 

Erinaceus europaeus: Herter (1933), Morris (1961), Oeschger (i. Vorb.). 

Tenrec ecaudatus: Althaus (1938), Eisenberg et al. (1967), Munter (1914), Parker (1885). 
Talpa europaea: Adams (1903, 1909), Godet (1951), Kindahl (1942), Parker (1885), Stein 
(1950). 

Tupaia glis: Altner (1968), Spatz (1964, 1967), Sprankel (1960, 1961). 

S 

I 


)• 

il 


darzustellen, welche besonders auffällig bei den Ursidae durchbrochen scheint. 
Wenn wir nun aber die Zeitpläne von Canis familiaris und Felis domestica mit 
jenem von Macaca mulatta vergleichen, stellen wir fest, dass sie in gleicher Weise 
wie die des Nestflüchters abgewandelt sind und sich auf einen musähnlichen 
Ontogeneseplan zurückführen lassen; sie realisieren in den Zeitverhältnissen also 
durchaus die Charakteristika der Nestflüchter. In Abbildung 7 mit den absoluten 
Werten für intrauterinen Aufenthalt und Dauer bis Augenöffnen wird das eben¬ 
falls deutlich; die Lösung des Lidverschlusses erfolgt für Vulpes vulpes (26,7 TI) 
mit 63/65, für Felis lynx (28,9 TI) mit 79 und bei Helarctos malayanus (42,1 TI) 
mit 126 Tagen Gesamtentwicklungszeit. Stellen wir in Abbildung 8 die Zeitpläne 
so dar, dass wir für die Dauer bis Augenöffnen für die verschiedenen Fälle eine 
übereinstimmende Strecke wählen, so wird ersichtlich, dass die Fissipedia relativ 
wenig mehr intrauterinen Aufenthalt notwendig hätten, um als Nestflüchter zur 
Welt zu kommen. Augenöffnen eben bei Geburt geschieht bei Nasua rufa (de 
Beaux, 1923), bei Geburt oder kurz vorher bei Crocotta crocuta, relativ rasch 
nachher bei Panthera onca mit 4, Hyaena brunnea mit 8 und Felis silvestris mit 
12 PN. In stärkerem Mass als die übrigen Fissipedia sind die Ursidae (hier Hel - 
arctos malayanus) als Frühgeburten anzusprechen. Die Mustelidae, die niedriger 
cerebralisiert sind und spätes Augenöffnen nach 30/38 PN realisieren, gehören 
noch zu den Nesthockern vom Typus der Insectivora. Von den übrigen Fissipedia 
können wir sagen, sie seien leicht zu früh geborene Säuger, die sich in Zeitplan- 
und Cererbralisationsmerkmalen nicht von den evoluierten Nestflüchtern unter¬ 
scheiden. Eine Reduktion der Jungenzahl pro Wurf findet sich bei den Ursidae 
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Abb. 7. 

Zeitpläne von Fissipedia im Vergleich mit jenem von Macaca mulatta. 

Autoren für Augenöffnen und Tragzeit: Macaca mulatta (135/140 ET Hines, 1940; 163 ± 1 
Asdell, 1964); Crocotta crocuta (praenatal Grimpe, 1917; 90 ET Zuckerman, 1952, 93 ET 
Grimpe, 1917); Helarctos malayanus (Augenöffnen unbekannt, 30 PN als spätest bekanntes 
Augenöffnen anderer Bären; 96/97 ET Dathe, 1963); Hyaena striata (8 PN f. Hyaena brunnea 
Int. zool. Yearbook 6; 90/91 Pinkert i. Grimpe, 1917); Felis lynx (16/17 PN Lindemann, 1955; 
63 ET Zuckerman, 1952); Vulpes vulpes (12/14 PN Haltenorth, 1968; 51 ET Tembrock, 1957). 
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Abb. 8. 

Fissipedia als Frühgeburten. 

Die Ontogenese-Dauern sind so dargestellt, 
dass die Zeit bis Augenöffnen durch eine je gleichlange Strecke symbolisiert wird. 
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mit 1—2 und bei Fennecus zerda mit 1—3 Jungen pro Wurf. Im 4. Teil wird es 
möglich sein, die Verhältnisse ausführlicher und mit Literaturangaben darzustel¬ 
len. 

Der Zeitplan von Ca via cobaya lässt sich wie jener von Macaca mulatta durch 
einfache Division auf den einer primitiven Form zurückführen. Es hat in etwas 
anderem Zusammenhang Martin (1963) auf diesen Verlängerungsmodus hinge¬ 
wiesen und aufgrund einer sorgfältigen Gegenüberstellung von Cavia- und Rattus - 
Ontogenese festgestellt, dass Rattus durchgehend eine doppelt so rasche Ent¬ 
wicklung durchläuft wie Cavia cobaya. Die länger dauernde Ontogenese von 
Cavia ist jedoch im Unterschied zu Macaca mulatta und Canis familiaris nicht von 
grösserer Massenentwicklung des Gehirns begleitet. Es verlaufen Gestalt- und 
Hirnentwicklung relativ zur adult erreichten Cerebralisation verlangsamt. Cavia 
gehört als Nestflüchter mit Xenarthra- und Prosimiae- Vertretern zu den Deh¬ 
nungsformen. 

Die Ontogenese von Oryctolagus cuniculus ist durch die Normentafel von 
Minot (1905) bis zu Stadium VF sicher bekannt. Über die nachfolgende prae- und 
postnatale Entwicklung wissen wir hinsichtlich der Gestaltmerkmale und Zeit¬ 
verhältnisse noch wenig. Neuere Angaben zur Oryctolagus- Ontogenese stammen 
von Waterman (1943); Stadium VF wird nach 19 ET erreicht und misst 27 mm 
(8 Fälle); Stadium Eu-NH dürfte gemäss Habitus der WATERMAN-Stadien nach 
25 ET oder kurz vorher realisiert sein und misst 65,4 mm (7 Fälle). 

Erinaceus europaeus weist gegenüber Mus musculus , Mesocricetus auratus und 
Rattus norvegicus eine Verlängerung der Entwicklungsabschnitte nach VF auf. 
Bei Annahme einer stammesgeschichtlich frühen Geburtssituation in VF liegt 
die Situation vor, wie wir sie bei primitiven Marsupialia mit Dehnung der Ent¬ 
wicklungsprozesse nach Geburt antreffen. 

Tenrec ecaudatus braucht bis Augenöffnen mehr Zeit als Vulpes vulpes 
(63/65 Tage), der aber eine Adultcerebralisation von 26,7 realisiert. Auch Tupaia 
glis hätte während der verfügbaren langen intrauterinen Phase die Möglichkeit, 
höhere Hirnwerte zu erreichen. 

Diese Nesthocker: Oryctolagus , Erinaceus , Tenrec und Tupaia haben eine 
multiplikative Tragzeitverlängerung gleichsam zu früh vorgenommen wie Felis 
domestica , sind aber in der Stammesgeschichte nicht gleichzeitig zur Ausbildung 
grösserer Hirnmassen fortgeschritten. Möglicherweise darf diese Tragzeitver¬ 
längerung als Teil-Realisation einer Entwicklung zu höherem O-Typus interpre¬ 
tiert werden. Es zeigt sich bei manchen Formen in der Reduktion der Wurfgrösse 
ein weiteres Merkmal, welches eine derartige Deutung nahelegt: Verlängerung der 
Gesamtentwicklung im Sinne einer Dehnung und gleichzeitig Reduktion der 
Wurfgrösse findet sich bei Tachyoryctes ruandae n. Rahm (1969). In sehr auf¬ 
fälliger Weise sind Dehnung und gleichzeitig Verkleinerung der Jungenzahl auch 
bei den Phalangeroidea (Marsupialia) anzutreffen. Hier findet sich in der Gattung 
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Macropus eine Tragzeit von bis 38 Tagen, während welcher aber nicht etwa ein 
Nestflüchter ausgebildet wird, wie das bei den Eutheria im Falle von Lepus america- 
nus und Acomys cahirinus geschieht, sondern wie bei den primitiveren Beutler¬ 
gruppen ein Neonatus von 15/17 mm SST und den übrigen Merkmalen eines 
extremen Nesthockers. Reduktion auf 1 gegenüber Wurfgrössen von 10—15 bei 
Didelphoidea und Dasyuroidea plus Verlängerung der intrauterinen Entwicklungs¬ 
dauer können wohl auch hier als Ansatz zu einer Evolution des O-Typus gesehen 
werden. Hingegen ist geringe Jungenzahl bei niedrig cerebralisierten Eutheria - 
Nestflüchtern mit noch kurzer Tragzeit in höherem Masse prospektiv zu deuten, 
indem zum Beispiel bei Lepus europaeus eine mögliche Massenvermehrung von 
Gehirn und Körper späterer Generationen vorbereitet erscheint. 

5. Verlangsamung der Gestaltentwicklung 

Die Verlängerung der Entwicklungsphasen beim Fortschritt zu evoluierten 
Nestflüchter-Stufen hat zur Folge, dass bei den höher cerebralisierten Eutheria die 
Gestaltmerkmale verlangsamt auftrete'n gegenüber jenen der niedrig cerebrali¬ 
sierten beziehungsweise gegenüber den eigenen Vorfahrenformen. Vergleichen wir 
in Tabelle 4 die bis zur Malleusablösung gebrauchte Zeit verschieden hoch cerebra- 
lisierter und relativ zum TI rasch sich entwickelnder Säuger, so sehen wir eine 
sukzessive Verlängerung der Entwicklungsdauer von 19/24 Tagen bei Nest¬ 
hockern bis zu etwa 175 ET bei den Pongiden. Nur Homo sapiens weist trotz 
recht viel höherem TI keine entsprechende stärkere Verlangsamung der Gestalt¬ 
differenzierung auf, sondern die Ausbildung der Gestaltmerkmale verläuft in 
grossen Zügen zeitlich jener der Pongiden vergleichbar. So fallen die von Schultz 
(1951, 1952; zit. n. Starck, 1962) diesen gegenüber festgestellten Akzelerationen 
eigentlich noch stärker ins Gewicht: frühe Ossifikation des Sternum, früher 
beginnender Descensus testis, allgemeine praenatale Grössenzunahme, frühe 
Verschmelzung des Os centrale carpi mit dem Naviculare. 

6. Verlangsamung von Gestalt- und Hirnentwicklung: Dehnungsformen 

Wie wir anlässlich der Besprechung verschiedener Zeitpläne S. 583 schon 
ausführten, verstehen wir unter Dehnungsformen solche Säuger, die zwar ihre 
intrauterine Entwicklungszeit verlängern, jedoch nicht gleichzeitig den höheren 
O-Typus und hierauf eine Vergrösserung des Gehirns realisieren. Die heute als 
Dehnungsformen zu identifizierenden Eutheria zeigen den primitiven Mammalia 
gegenüber, die rasche Differenzierung beibehalten haben, einen ersten Fortschritt 
zu höherer Evolutionsstufe an. Doch wirkt sich dieser vielleicht sogar als Hindernis 
zu weiterer Elevation aus, weil lange postnatale Unreifephasen eine ökologisch 
ungünstige Situation schaffen können. Ihre weitere phylogenetische Abwandlung 
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Tabelle 4 

Verlangsamung der Körperentwicklung bei steigender Adult-Cerebralisation 
(unter Ausschluss von Dehnungsformen) 



TI 

MANG. 

Tage zur Erreichung des Stadiums MAB, 
dieses in mm SST angegeben 

Mus musculus 

3,85 

241/» 

Mesocricetus auratus 

5,39 

19 

Lepus europaeus + 

10,4 

35/42 A 

Nasua rufa* 

22,9 

vm 70/77* Kaufmann (1962), 111 mm de Beaux (1923) 

Vulpes vulpes* 

26,7 

51/53 A 

127 mm Storm (1966) 

Fetmecus zerda* 

26,2 

50 A 

Felis lynx* 

28,9 

63 

Canis lupus* 

25,7 

60/63 A 

Helarctos malayanus* 

42,7 

96 Dathe (1966) 

Macaca mulatta + 

52,5 

100 van Wagenen et al. (1964) 

131 mm 

Gorilla gorilla 

66,1 

150/180 Curgy (1967) 

135 mm Deniker (1886) 

Pan troglodytes + 

68,2 

189 

122 mm Schultz (1940) 

Pongo pygmaeus + 

70,3 

180 

145 mm Schultz (1941) 

Homo sapiens 

214 

175 

222 mm Richany et al. (1954) 

165/180 Broman (1898) 


x Tragzeit von Ncisuci narica : * bei Annahme einer mit Felis übereinstimmenden Gestaltorganisation bei Geburt; 
Zeit bis MAB = Tragzeit: A: Asdell. 

+ Feten, die nach dem Entwicklungszustand ihrer Gliedmassen Stadium MAB realisieren; ihre Kopfmerkmale 
sind in der Literatur nicht dokumentiert. 


dürfte vor allem in Spezialisierungen bestehen. Nur eine extreme Einpassung in 
eine bestimmte Umwelt dürfte die infolge Dehnung verminderte Generationenzahl 
auszugleichen und gegen die Konkurrenz höher cerebralisierter Formen zu 
schützen vermögen. Vielleicht verdanken die Monotremen und die Beutler eben 
dieser Anpassung ihre Rettung vor dem Aussterben. 

a. Kriterien zur Feststellung von Delmungsformen 

Innerhalb der Nesthocker und der primitiven Eu-Nestfliichter unterscheide 
ich Dehnungsformen von solchen mit rasch gebliebener Entwicklungsgeschwindig¬ 
keit aufgrund des Verhältnisses Tragzeit-Geburtsorganisation, indem ich die einer 
Form zur Verfügung stehende intrauterine Differenzierungsdauer an der Minimal¬ 
zeit messe, während der ein bestimmtes Gestalt Stadium an sich realisiert 
werden könnte. Ich benütze dabei die Entwicklungsdauern von Mesocricetus 
auratus und Mus musculus als Minimal-beziehungsweise Optimalzeiten (Tab. 5). 
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Tabelle 5 

Kurze lind „ gedehnte “ Entwicklungszeiten für das Erreichen bestimmter Gestaltstadien 
bei Nesthockern und primitiven Eu-Nestflüchtern mit TI < 10 



Rasche Entwicklung in Tagen 

VF Eu-NH MAB 

Gedehnte Entwicklung in Tagen 

VF Eu-NH MAB 

1. Mesocricetus auratus 

2. Mus musculus 

1314 16 19 

141/2 < 19 24'/ 2 


3. Talpa europaea . 


. < 30 

.34* 

4. Erinaceus europaeus . 


5. Tenrec ecaudatus . 


. 58/64* 

6 . Echinops telfairi . 


. 62/65* 

7. Tupaia glis . 


.65 

8 . Oryctolagus cuniculus . 


. >31 

9. Acomys cahirinus . 


. 30/301/2 

10. Cavia cobaya . 


.48 


' 



* Zugleich Geburtszeitpunkt. 


Autoren: 1. Zeit bis Stadium VF und Eu-NH n. Boyer (1953), Asdell (1964), bis MAB 
eigene Stadien; 2. Zeit bis VF n. Otis und Brent (1954), Tragzeit 19 ET n. Wessel (1967), MAB 
eigene Stadien (Enggässer); 3. Godet (1951); 4. Oeschger 35 ET, Morris 31/32, 31/32 ET; 
5. Eisenberg und Muckenhirn (1967); 6. Eisbenerg und Muckenhirn (1967); 7. Tragzeit 
(Asdell, 1964) 46 ET+ postnatale Zeit bis Malleusablösung (Spatz, 1967) 19 Tage; 8. Tragzeit 
(Nachtsheim, 1934) 31 ET, Malleusablösung nach Befunden von Frick et al. (1955) etwas nach 
Geburt; 9. nach eigenen Stadien; 10. gemäss Gliedmassenzustand n. Petri (1935). 


Ihre Wahl ist insofern Ermessenssache, als sie von der Ansicht bestimmt ist, welche 
Tragzeiten als primär und welche als abgeleitet betrachtet werden sollen. Die 
Tabelle zeigt, dass ich niedrig cerebralisierte Eutheria (TI < 10) dann zu den 
Dehnungsformen eingliedere, wenn die Dauer bis MAB 30 Tage überschreitet. 

Bei den Eutheria mit TI > 10 orientiere ich mich für die Unterscheidung von 
Dehnungsformen am Verhältnis Entwicklungsdauer bis Augenöffnen-Adult-TI. 
Wir benützen hier zur Kennzeichnung deshalb die Dauer bis Augenöffnen und 
nicht die Tragzeit, weil wir bei Säugern mit ansteigendem TI die für die Erreichung 
vergleichbarer Hirnstadien benötigten Zeiten vergleichen müssen; Teil 2 hat 
uns gezeigt, dass dafür jene bis Augenöffnen in Frage kommen können. Suchen 
wir unter den bekannten Eutheria jene mit den kürzesten Dauern bis Lidöffnung, 
bekommen wir in Tabelle 6 links eine Reihe von Formen, bei welchen eine optimale 
Ausnützung der Entwicklungszeit realisiert sein dürfte; Säuger mit längeren 
stellen sich diesen rasch sich differenzierenden Vertretern gegenüber als Dehnungs¬ 
formen dar. 
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Tabelle 6 

Kurze und „gedehnte“ Entwicklungszeiten für die Periode bis Augenöffnen 



TI n. 

Mangold 

Rasche Entwicklung, 
in Tagen 

Langsame Entwicklung, 
in Tagen 

1. Mus musculus 

3,85 

31 


2. Myotis myotis 

3,84 


> 40 

3. Mesocricetus auratus 

5,39 

28 


4. Talpa europaea 

4,17 


51 

5. Ratt us 

5,5 

35 


6 . Cavia cobaya 

6 


55/58 

7. Lepus europaeus 

10,4 

^ 42 


8 . Tupaia glis 

9,63 


60/66 

9. Microcebus murinus 

10,5 


63/66 

10. Ca stör castor 

12,4 


um 90 

11 . Nasua rufa 

22,9 

70/77 N. narica 


12. Felis silvestris 

22,9 

77 


13. Callithrix jacchus 

21,4 


< 140 

14. Galago demidowii 

14,4 


144 

15. Tarsius spectrum 

16,1 


180 

16. Vulpes vulpes 

26,7 

63/65 


17. Felis lynx 

28,9 

80 


18. Helarctos malayanus 

42,7 

125* 


19. Bos zebu 

35,6 


180 (Bos taurus) 

20. Macaca mulatta 

52,5 

135/140 


21. M. nemestrina 

57,5 

^ 171 


22. Gorilla gorilla 

66,1 

um 165 


23. Pan troglodytes 

68,2 

130/140? 


24. Cebus capucinus 

68,1 

^ 180? 


25. Potigo pygmaeus 

70,2 

um 180 


26. Homo sapiens 

214 - 

205 



In allen Fällen, wo der Zeitpunkt des intrauterinen aber geburtsnahen Augenöffnens un¬ 
bekannt ist, versehe ich die Dauer der Tragzeit mit 


AUTORENHINWEISE ZU TAB. 6 


1. 19 Tage Tragzeit (Wessel, 1967) + 14 PN bis Augenöffnen (Freye, 1950); 2. mindestens 
40 Tage Tragzeit (Joller mdl.) + wenige postnatale Tage (Eisentraut, 1936); 3.16 ET (Asdell, 
1964) + 12 PN (Mohr, 1954); 4. 30 ET (Godet, 1951) + 21 PN (Mohr, 1932); 5. 21 ET (Mar¬ 
tin, 1963) + 14 PN (Addison, 1921); 6. Martin (1963), Gätzi mdl.; 7. Tragzeit n. Hediger, 
1948; 8. A6 ET (Asdell, 1964) + 14-20 PN (Sprankel, 1961); 9. 59/62 ET (Zuckerman, 1952) 
+ 4 PN (Petter, 1962); 10. 90 ET (Zuckerman, 1952); 11. 77 ET (Asdell, 1964), 70 ET (Kauf¬ 
mann, 1962) + 4 PN (Kaufmann, 1962); 12. 66 ET (Conde et al. 1966) + 9/11 PN (Lindemann, 
1955); 13. Napier (1967); 14. Zuckerman (1952); 15. um 6 Mo (Napier, 1967); 16. 51/53 ET 
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(Asdell, 1964) + 12/14 PN (Haltenorth, 1968); 17. 9/10 Wo Tragzeit (Asdell, 1964) -f 
16/17 PN (Lindemann, 1955); 18. die Tragzeit dieses Bären, welcher im Unterschied zu den 
übrigen Vertretern der Gruppe keine verzögerte Implantation aufweist, beträgt n. Dathe (1963) 
für zwei Fälle 95 und 96 ET, Zeitpunkt des Augenöffnens für Helarctos malayanus unbekannt, 
bei andern Ursidae findet die Lidlösung zwischen 20 und 30 PN statt; 19. Addison (1928); 
20. Hines (1940), 21. Asdell (1964); 22. Deniker (1886), Bolk (1926); 23. unsichere Angabe 
nach einer Abbildung i. Schultz (1940); 24. Tragzeit C. capucinus um 180 ET n. Zuckerman 
(1952), C. apella 6 Mo (Asdell, 1964); 25. Trinchese (1870); 26. Ask (1908). 


b. Zum Vorkommen von Dehnungsformen 

Innerhalb der Marsupialia (näheres und Autoren Müller, 1969 d) gibt es 
eine erste Gruppe von Vertretern wie Marmosa cinerea , Didelphis virginiana und 
Dasyurus quoll , deren Entwicklung lediglich postnatal verlangsamt erscheint 
(Tab. 7). Die Phalangeroidea hingegen zeichnen sich durch prae- und postnatale 
Dehnungen aus. Macropus giganteus entwickelt sich während 38 ET, d.i. der 
dreifachen Didelphis-Tragzeit in Grösse und innerer Organisation kaum über den 
Geburtszustand von Didelphis virginiana hinaus. Die Nichtverbesserung des 
O-Typus trotz genügend langer Entwicklungsdauer geht deutlich einher mit dem 
Verbleiben auf niedriger Cerebralisationsstufe. Die Gruppe erreicht n. Wirz (1950) 
mit einem TI von 11,7 nur eben die Werte primitiver Eutheria-Nestflüchter. Dabei 
dürften n. Colbert (1965) etwa annähernd gleiche Evolutionsdauern wie bei den 
Eutheria zur Verfügung gestanden haben. Die postnatale Dehnung mit der lang¬ 
dauernden Unreife der Jungen kann durch mütterliche Brutpflege wohl nur zum 
Teil kompensiert werden; Nichtverbesserung des O-Typus, fehlende Steigerung 
der Adultcerebralisation, Verminderung der Generationenfolge und langsame 
postnatale Reifung mögen Gründe dafür sein, dass die Marsupialia in jenen geo¬ 
graphischen Bezirken grossteils verschwunden sind, wo eine Durchmischung mit 
den Eutheria stattgefunden hat. 

Die Monotremata weisen wie die Phalangeroidea eine gesamthaft verlang¬ 
samte Individualentwicklung auf. Auch hier ist gleichzeitig das Verharren auf der 
Stufe des extremen Nesthockers dazu noch in der primitiven Form des Oviparen 
Stadiums festzustellen. 

Wir sehen aufgrund dieser Fakten, wie sehr die Evolution des Ontogenese¬ 
typus eine Funktion der Entwicklungsgeschwindigkeit ist, indem der Status des 
Nestflüchters nur erreicht werden kann, wenn bei Tragzeitverlängerung rasche 
Geschwindigkeit beibehalten wird. 

Während also die bekannten Marsupialia und die Monotremata gesamthaft 
den Dehnungsstatus erreicht haben, finden sich bei den Eutheria Verlangsamungen 
vor allem in den primitiv gebliebenen Gruppen. Tabelle 7 und die Angaben im 
speziellen Teil belegen ihr Vorherrschen bei den Insectivora. Bei den Rodentia 
finden sich neben rasch sich differenzierenden auch Formen mit verlangsamter 
Entwicklung. Für die Xenarthra und Prosimiae sind mir nur Dehnungsformen 
bekannt. Im Unterschied zu Marsupialia und Monotremata werden bei den Eutheria 
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Tabelle 7 

Dehnungsformen und O-Typus in den drei Säugergruppen 



Praenatale 

Postnatale 

Gesamtzeit 




Entwicklung 

Entwicklung 

bis 

bis 

Augenoe 

Ontogenesetypus 

TI 


rasch langsam 

Augenöffnen 




1 . Ornithorhynchus 






anatinus 

26 

77 


oviparer 


(Monotremata) 




extremer Nesthocker 


Marsupialia: 




vivipare 


2. Didelphis virginiana 

123/4 

58 


extreme Nesthocker 

5,78 

3. Dasyurus quoll 

12 

80 



7,64 

4. Antechinus 

31,5 

62 




5. Potorous tridactylus 

38 

102 ± 5 



11,7 

6 . Macropus griseus 

29/33/38 

170 




Eutheria: 

7. Talpa europaea 



51 

noch nicht Eu-NH- 
Nesthocker 

4,17 

8 . Erinaceus europaeus 



49 

Eu-NH-Nesthocker 

4,27 

9. Teurec ecaudatus 



um 72 

Übergangsform 

3,99 

1 0. Tupaia glis 



65 

55 

9,63 

11 . Microcebus murinus 



60/66 

59 

10,5 

12. Galago demidomi 



144 

primitiver 

Nestflüchter ? 

14,4 

13. Tarsius 



180 

primitiver 

Nestflüchter ? 

16,1 

14. Castor castor 



90 

primitiver 

Nestflüchter 

12,4 


AUTORENHINWEISE 

TI der Marsupialia : 2 TI Didelphoidea, 3/4 TI Dasyuroidea, 5/6 TI Phalangeroidea n. Wirz 
(1950), TI der Eutheria n. Mangold-Wirz (1966). 

Zeitangaben: 1 n. Starck (1965), 2-6 s. Müller (1969 a ), 7-14 s. Autorenhinweise zu Tabelle 6 . 


jedoch verschiedenste phylogenetische Stufen von Verlangsamungen betroffen: 
bei den Insectixora Nesthocker, Übergangsformen und primitive Nestflüchter, bei 
den Rodentia , Xenarthra und Prosimiae ausserdem auch höher cerebralisierte 
Nestflüchter. 

c. Dehnungsformen und heterochrone Entwicklung 

Unter heterochroner Entwicklung verstehe ich ein zeitliches Abweichen in der 
Ausbildung von Organen und Gestaltmerkmalen gegenüber Vorfahrenformen. 
Derartige Abweichungen sind mir beim Aufsuchen bestimmter Gestaltstadien in 
verschiedenen Säugergruppen, vorab bei den Monotremata , den Xenarthra und den 
Ärtiodactyla aufgefallen. Da sich die Vertreter dieser Gruppen zugleich durch 
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stark verlangsamte Entwicklung auszeichnen, ist w’ohl die Möglichkeit zu beden¬ 
ken, ob eventuell die Verlangsamung für die Störung der ursprünglichen onto- 
genetischen Merkmalszuordnung verantwortlich sein könnte. Die Xenarthra 
und Artiodactyla zeichnen sich dabei in den mir bekannten Vertretern durchwegs 
durch eine von der „Norm“ abweichende Zuordnung von Gliedmassen- und 
Kopfdifferenzierung, die Monotremata und Xenarthra ausserdem durch zeitliche 
Verschiebung in der Entw icklung der Gliedmassenelemente selbst aus. Die hetero- 
chrone Differenzierung erfasst bei den Artiodactyla im Sinne einer Retardierung 
ausserdem die Bildung des Lidverschlusses und die Hirnentwicklung bei Bos 
taurus ; nicht verspätet erscheint im Vergleich zum Beispiel mit den Carnivora die 
Gliedmassen-Differenzierung der Vorderextremitäten bis VF, die Entwicklung 
des Gaumens und des Urogenitalsystems. Tabelle 8 gibt uns über die Entwick¬ 
lungsprozesse dieser Gruppe eine Übersicht, soweit ich sie durch Literatur belegt 
fand. Während die Merkmale von VF im Kopf bei Feten von 60/70 mm bei Bos 
taurus , von 60 mm bei Ovis aries und von 60 mm auch bei Sus domestica verwirk¬ 
licht sind, erreichen die Gliedmassen dies Stadium schon früher. Zur Zeit, da in 
VF die Lider eben verwachsen, haben die Vorderextremitäten von Bos taurus und 
Sus domestica bereits Merkmale des Stadiums Eu-NH ausgebildet. Die Hinter¬ 
gliedmassen realisieren bei Bos Eu-NH-Merkmale gleichzeitig mit dem Kopf. Zum 
Hirnzustand bei Lidverschluss habe ich für Bos taurus an einem eigenen Stadium 
Strukturierungs-Merkmale gefunden, welche den in Teil 2 aufgeführten Charak¬ 
teristika anderer Eutheria in VF entsprechen. 

Um Sukzessionsänderungen zu erkennen, müssen wir uns die Normal¬ 
situation kurz vergegenwärtigen: 

— nach den langen Gliedmassenelementen ossifizieren die Metacarpalia und 
-tarsalia, gleichzeitig oder etw T as früher die Endphalangen; 

— die Grundphalangen verknöchern vor den Mittelphalangen; 

— die Ossifikation der Tarsalia beginnt erst, nachdem die Metacarpalia und 
-tarsalia und ausserdem alle Phalangenglieder diaphysisch ossifiziert vorliegen. 

Für Tachyglossus aculeatus (Abb. 9 a) sind aufgrund der wenigen mir 
bekannten sowie der in der Literatur dokumentierten Entwicklungsstadien fol¬ 
gende Abweichungen festzustellen: 1. die Mittelphalangen der Hand verknöchern 
vor den Grundphalangen und bevor die Metacarpalia 2—5 primäre Zentren auf- 
w ? eisen; 2. die Hinterextremitäten zeigen eine Retardierung, die nicht einmal dem 
in der Anfangsentwicklung starken Gradienten der Marsupialia gleichkommt: 
Wenn n. Nesslinger (1956) bei Didelphis virginiana in der Hand die Metacarpalia 
2—5 und gleichzeitig alle Phalangen primäre Zentren aufweisen, sind in der 
Hinterextremität die Metatarsalia 2—5 und ausser den Endphalangen 2—5 auch 
die Grundphalangen 2—4 in diaphysischer Ossifikation begriffen. Abbildung 9 a 
belegt den Entwicklungsrückstand gegenüber dieser Situation deutlich. 

Welche Abweichungen liegen bei den Xenarthra vor ? Die von mir unter- 
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suchten Einzelstadien von Dasypus noxemcinctus und Chaetophractus sp. 
(Abb. 9 b—d) und die Angaben von URSIN'G (1932) über Bradypus tridactylus 
dokumentieren folgende Änderungen: 1. die Mittelphalangen verknöchern bei 
Bradypus tridactylus und bei Dasypus noxemcinctus vor den Grundphalangen; 



Abb. 9 

Heterochronien in der Gliedmassenentwicklung, 
a: Tachyglossus aculearus ISO mm RSST, 3 Mo: Hand a t , Fuss a 2 : 
b: Hand von Dasypus noxemcinctus 54 mm SST: 
c: Hand und Fuss von Dasypus noxemcinctus 70 mm SST: 
d: Hand und Fuss eines neugeborenen Chaetophr actus sp. von 100 mm SST. 
(Darstellung nach Aufhellungspräparaten). 


2. der Calcaneus ossifiziert bei Bradypus bevor die Metatarsalia Zentren aufzeigen. 
Unsere Abbildung lässt darauf schliessen. dass bei Dasypus noxemcinctus ähnliche 
Verhältnisse vorliegen, sind doch die Knochenzentren der Metatarsalia 5 und 1 
bei bereits ossifiziert vorhandenem Calcaneus noch dürftig entwickelt. 

Ein erstes Auseinanderfallen anfänglich sich zugeordneter Ossifikations¬ 
prozesse dürfte auch bei jenen Primaten festzustellen sein, die infolge hoher 
Cerebralisationswerte eine langsame Gestaltentwicklung aufweisen. Es beginnt 
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zum Beispiel nach den Angaben in Curgy (1967) bei Gorilla gorilla die Carpus- 
verknöcherung, bevor Calcaneus und Talus Zentren aufweisen; ebenfalls bei 
Gorilla gorilla setzt die Epiphysenbildung ein, bevor ausser dem Calcaneus auch 
der Talus einen primären Ossilikationsherd entwickelt. 


II. ZUM VERHÄLTNIS VON GESTALT-UND HIRNENTWICKLUNG 

1. Zur relativen Unabhängigkeit der beiden Prozesse 

Auf eine mögliche Unabhängigkeit der beiden Entwicklungsprozesse wurde 
ich aufmerksam, als ich sah, dass das Augenöffnen und das mit ihm angezeigte 
ähnliche Gehirnstadium bei verschiedenen Eutheria einem je verschiedenen Ge¬ 
staltstadium zugeordnet sein kann, nachdem bei diesen selben Eutheria Stadium 
VF neben einem vergleichbaren Gestaltzustand auch übereinstimmende Hirn¬ 
merkmale aufweist. Das Augenöffnen kann zum Beispiel schon geschehen, wenn 
in den Fusswurzel-Elementen die Ossifikation eben erst begonnen hat (Lepus 
europaeus) . Es kann aber auch erst eintreten, wenn sowohl die Fuss- als auch die 
Handwurzelelemente vollständig ossifiziert vorliegen (Acomys cahirinus , Orycto- 
lagus cuniculus). Bei andern Formen findet die Lidöffnung einem intermediären 
Gestaltzustand zugeordnet statt (Microcebus murinus). Ich habe das bei Lid¬ 
verschluss realisierte Hirnstadium einerseits und jenes bei Augenöffnen vorhandene 
anderseits in Teil 2 ausführlich dargestellt. 

Aufgrund dieser Tatbestände lassen sich folgende Angaben zur Differenzier¬ 
ungsgeschwindigkeit der Gestalt- und Hirnentwicklung ableiten: 

— Körperentwicklungs- und Hirndifferenzierungsprozesse verlaufen bei vielen 
Eutheria bis zu Stadium VF in bestimmter und übereinstimmender Zuordnung 
(Ausnahmen: Ungulata , Homo sapiens ). 

— Nach dem Erreichen des Lidverschluss-Stadiums findet eine Änderung des 
Geschwindigkeitsverhältnisses statt: Gestalt- und Hirnentwicklung erfolgen 
nun in einer gewissen Unabhängigkeit voneinander, indem die Lidöffnung, 
welche adultnahe Hirnstrukturierung anzeigt, bei verschiedenen Eutheria 
relativ zur Gestaltdifferenzierung früher oder später erreicht werden kann. 

— Aus der je übereinstimmenden Hirn- und Gestaltorganisation bei Lidver¬ 
schluss und der je verschiedenen Zuordnung der Lidöffnung zum Gestaltzu¬ 
stand ergibt sich für verschiedene Formen gleicher Cerebralisationshöhe, dass 
sie nach Stadium VF eine verschieden rasche Hirnentwicklung realisieren 
können. 

Abbildung 10 stellt diese Unabhängigkeit an drei vergleichbar cerebralisierten 
Eutheria: Microcebus murinus , Oryctolagus cuniculus und Lepus europaeus dar. 
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Während die Lidverschluss-Stadien hinsichtlich der Gestalt- und Hirnmerkmale 
noch übereinstimmen, ist das Lidöffnen einem je verschiedenen oben erwähnten 
Gestaltstadium zugeordnet. Oryctolagus cuniculus hat nach VF eine langsamere 
relative Hirnentwicklungs-Geschwindigkeit als Microcebus murinus und Lepus 
europaeus. 


Oryctolagus cu¬ 
niculus 


9/77 



Lepus europaeus 
10/4 



Microcebus mu 
rinus 
10/5 

Abb' 10. 

Unabhängigkeit von Gestalt- und Hirnentwicklung, 
ln Stadium VF stimmen die drei ähnlich cerebralisierten Eutheria bezüglich Gestalt- und Hirn¬ 
zustand noch überein. Das Augenöffnen (und der mit ihm angezeigte adultähnliche Differen¬ 
zierungsgrad des Gehirns) ist einem je verschiedenen Gestaltstadium zugeordnet. 

2. Zur Frage einer phylogenetischen Veränderung 
der Geschwindigkeit in der Hirnentwicklung 

Die eben besprochenen Geschwindigkeitsunterschiede, die nach Erreichen 
des Stadiums VF festzustellen sind und die in der besprochenen Weise angezeigt 
werden durch je verschiedene Zuordnung von Körpermerkmalen und Lidöffnung, 
sind in Tabelle 9 für weitere Beispiele dokumentiert. Im oberen Tabellenabschnitt 
sind Nesthocker, im unteren Nestflüchter aufgeführt. Es stellt sich nun die Frage, 
wie die Geschwindigkeitsunterschiede in der Hirndifferenzierung verschiedener 
Formen in der Stammesgeschichte sich ergeben haben können. Sind sie eventuell 
Ausdruck einer unterschiedlichen Ausgangssituation in dem Sinn, dass Mus 
musculus auf Vorfahren mit langsamer, Tupaia glis auf solche mit rascher Hirn¬ 
entwicklung zurückzuführen wäre ? 

Wenn wir sowohl die Nesthocker- als die Nestflüchterreihe in Tabelle 9 ins 
Auge fassen, müssen wir eine derartige Erklärungsmöglichkeit verwerfen. Denn 
wir sehen, dass die Extreme in der Folge durch Repräsentanten der gleichen 
systematischen Gruppe vertreten sind: in Castor canadensis und Mus musculus 
als Vertretern der Rodentia , in Lepus europaeus und Oryctolagus cuniculus als 
Vertretern der Lagomorpha. Wenn so der Unterschied wohl nicht auf verschiedene 
Ausgangsgeschwindigkeit zurückgeführt werden kann, bleibt die Annahme 
möglich, dass eine Geschwindigkeitsänderung erst im Verlaufe der Nesthocker¬ 
phase sich ergeben habe. 
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Tabelle 9 

Frühes und spätes Augenöffnen 

bei niedrig cerebralisierten Eutheria-Nesthockern und -Nestflüchtern 



Relativ 

ZUR 

Gestaltentwicklung 

frühes 



Relativ 

ZUR 

Gestaltentwicklung 

spätes 

Augenöffnen 

Nesthocker 

Tupaia glis 

Microcebus 

murinus 


Rattus 

norvegicus 

Mesocricetus 

auratus 

Mus musculus 

Myotis myotis 
Oryctolagus cuniculus 

Primitive 

Nestflüchter 

Lepus 

europaeus 

Castor 

canadensis 


Ca via 
cobaya 


Acomys cahirinus 


Untersuchen wir ausser den obengenannten Nesthockern und primitiven 
Eu-Nestflüchtern auch höhere Eutheria auf ihr Geschwindigkeitsverhältnis von 
Körper- und Hirnentwicklung, so ergibt sich Tabelle 10. Wir ordnen die daraufhin 
bekannten Säuger so an, dass wir für Cerebralisationsstufen von je 10 eine neue 
Reihe bilden. Die Gestaltstufen, ausgedrückt durch fortschreitenden Ossifika¬ 
tionszuwachs der Extremitäten, sind von links nach rechts berücksichtigt. Eine 
bestimmte Form besetzt jenes Feld, das zugleich durch den Hirnindex und durch 
den bei Augenöffnen realisierten Gliedmassenzustand definiert ist. Felis domestica 
mit Augenöffnen zur Zeit, da Calcaneus, Talus und zwei Carpuselemente in 
Verknöcherung befindlich sind, besetzt mit TI = 19,5 das 4. Feld in der 2. Reihe. 
Schon ein oberflächlicher Blick auf die Übersicht, welche also Gestalt- und 
Cerebralisationsmerkmale der dokumentierten Eutheria berücksichtigt, zeigt eine 
Häufung der Vertreter, die bei MAB die Augen öffnen (3. Vertikalreihe). Es 
gehören zu ihnen ausser den Pongiden auch Homo sapiens . Weiter stellen wir fest, 
dass ausser den Primaten auch die übrigen hoch cerebralisierten Eutheria links 
in der Darstellung stehen: Cetacea und Proboscidea weisen relativ zur Gestalt¬ 
entwicklung noch früheres Augenöffnen auf als die Primaten. Über Einzelheiten 
der Tabelle gibt ihr Begleittext mit Literaturangaben Aufschluss. Für eine Inter¬ 
pretation der Geschwindigkeitsänderungen bestehen zwei Möglichkeiten: 

1. die Zuordnung des Augenöffnens zu noch wenig differenzierter Gestalt¬ 
organisation sei die ursprüngliche, spätes Augenöffnen habe sich erst im Verlaufe 
der £w/V7mtf-Phylogenese ergeben infolge einer Verlangsamung der Hirn- gegenüber 
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AUTORENHINWEISE UND BEMERKUNGEN ZU TAB. 10 


Die folgende Numerierung bezieht sich auf die in den Feldern angebrachten Ziffern. Von 
den zwei zu einer Form gehörenden Angaben bezieht sich die erste auf den Ossifikationszustand 
der Extremitäten, die zweite auf den Zeitpunkt der Lidöffnung. 

1. Spatz (1967) Beleg für Malleusablösung; Einstufung nur dann richtig, wenn bei Tupaia 
glis eine mit andern Formen bei MAB übereinstimmende Gliedmassenossifikation vorliegt; 
Sprankel (1961). 

2. Petri (1935); Hediger (1948); Mohr (1954). 

3. Curgy (1967); Martin (1963); Gatzi (unv.). 

4. Curgy (1967); Addison (1912). 

5. Curgy (1967); Mohr (1954). 

6. Aufhellungspräparat und Schnittserien von Neonaten; Dieterlen (1963). 

7. Curgy (1967); Mohr (1953). 

8. Joller (i. Vorbereitung). 

9. Platz unsicher wegen anderer Ossifikationsfolge; Ursing (1932); Boeker (1932). 

10. Eigenes Stadium von 70 mm SST mit offenen Augen; Aufhellungspräparat der Extremi¬ 
täten, Schnittserie mit Kieferregion. 

11. Schinz (1965); Shadle (1930). 

12. Platz unsicher; bei einem Neonatus von 72 mm SST sind im Aufhellungspräparat 3 Tarsus- 
Elemente mit einem Verknöcherungszentrum festzustellen; das Augenöffnen geschieht 
n. Butler (1960) jedoch schon bei einem Feten von 54 mm SST. 

13. Eigenes Stadium eines Neonaten von etwa 80 mm SST mit offnen Augen. 

14. Curgy (1967). 

15. Platz könnte auch etwas weiter links liegen, weil nicht feststeht, dass es sich um ein 
frühestes Stadium mit schon offenen Augen handelt; Toldt (1919). 

16. Gatzi (1969); Nachtsheim (1935); Orr (1942). 

17. Toldt (1914): aus dem Röntgenogramm eines Neonaten mit offenen Augen geht mit Sicher¬ 
heit hervor, dass alle Phalangenglieder primäre Ossifikationszentren aufweisen, Tarsus¬ 
elemente?; de Beaux (1923). 

18. Petri (1935) und eigenes Stadium mit offenen Augen, Aufhellungspräparat und Schnittserie 
durch Ohrregion. 

19. Curgy (1967); Menzel i. Schneebeli (1958). 

20. Curgy (1967); Hess (1921). 

21. Platz nicht gesichert, nach Röntgenbild i. Dathe (1968) scheint der Tarsus ein ossifiziertes 
Element zu enthalten. 

22. Curgy (1967); Addison (1921). 

23. Rickenmann (1957). 

24. Aufhellungspräparat der Gliedmassen eines Feten von 105 mm SST mit offenen Augen. 

25. Van Wagenen (1964); Hines (1940): slitlike opening in the middle third of the lids, voll¬ 
ständige Öffnung mit 140 ET. Nun bilden sich in eben diesem Zeitabschnitt eine Reihe neuer 
Ossifikationszentren. Ich gliedere in vorliegender Tabelle Macaca mulcitta für ein Augen¬ 
öffnen bei 135 ET ein. 

26. Deniker (1886); Bolk (1926) erwähnt für Gorilla 170 mm SST die Lidspalte. 

27. Schultz (1940). Nach Tafel 1 i. Schultz scheint beim Fetus von 126 ET und 70 mm 
Rumpfhöhe beginnende Lidöffnung vorhanden. Bolk (1926) erwähnt die Lidspalte für 
einen Feten von 185 mm. 

28. Aufhellungspräparat eines Neonaten von 250 g Gewicht mit offenen Augen. 

29. Curgy (1967); Trinchese (1870). 

30. Deniker (1886). 

31. Burlet (1915); Ridewood (1923); Broman i. Putter (1910); Kükenthal (1889). 

32. Toldt (1916). 

33. Eales (1925, 1926, 1931). 

34. Curgy (1967); Ask (1908). 

Die Übersicht ist bei den zur Verfügung stehenden Daten nicht völlig exakt zu geben. Es 
fehlen vor allem Mittelwerte für das Augenöffnen. Für Säuger mit langer Ontogenesedauer ist 
die Eingliederung sicherer, weil hier die Ossifikationsprozesse sehr langsam ablaufen. Bei den 
Carpalia habe ich Pisiforme 1 und 2 als 1 Element betrachtet, mehrere Centralia als ein Ossifi¬ 
kationszentrum gerechnet. 
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der Gestaltentwicklung. Für diese Ansicht könnte sprechen, dass verlangsamte 
Hirndifferenzierung bei primitiv gebliebenen Eutheria anzutreffen ist, sowie der 
Umstand, dass innerhalb der Säuger rasche gegenüber verlangsamter Entwicklung 
eher ursprünglich zu sein scheint. 

2. Es könnte das späte Augenöffnen, d.h. die relativ langsame Hirndif¬ 
ferenzierung die Ausgangssituation charakterisieren, früheres Augenöffnen wäre 
dann als Folge einer Geschwindigkeitsbeschleunigung aufzufassen. Für diese 
Anschauung dürfte vor allem der Umstand sprechen, dass bei Homo sapiens , 
ev. auch bei den Cetacea , Anzeichen für weitere Beschleunigung der Hirnentwick¬ 
lung vorhanden sind (vergleiche Tab. 6 die Zeit, die Homo sapiens trotz seines 
viel höheren TI für die Differenzierung des Gehirns bis Lidöffnen mit den Primaten 
gemeinsam hat). 


III Aussagen zur Evolutionsgeschwindigkeit 

Ontogenetische Geschwindigkeitsverhältnisse müssen insofern Aussagen zur 
Evolutionsgeschwindigkeit erlauben, als Stammesgeschichte sich in einer un¬ 
unterbrochenen Folge von allmählich sich verändernden Ontogenesen ereignet. 
Übereinstimmende Evolutionspotenzen vorausgesetzt, wird das Ausmass von 
Veränderungen während einer bestimmten stammesgeschichtlichen Periode umso 
grösser sein, je mehr Ontogenesen an einer Reihe beteiligt sind, das heisst, je 
rascher die Generationen sich ablösen, je rascher die individuelle Entwicklungs¬ 
geschwindigkeit ist. Vom modifizierenden Einfluss der Umwelt muss ich in 
bewusster Abstraktion absehen, obwohl ich damit eine Vereinfachung des Prob¬ 
lems in Kauf nehme. 

1. Zur mutmasslichen Anfangsgeschwindigkeit 

Die Geschwindigkeit einer neuen Säugergruppe muss so beschaffen sein, 
dass die zur Arterhaltung erforderliche rasche Generationenfolge garantiert wird. 
Es sind für die stammesgeschichtliche Startperiode rasche Entwicklungsge¬ 
schwindigkeiten günstiger als langsame. 

Beispiele für Formen, die möglicherweise Säuger-Anfangsgeschwindigkeiten 
beibehalten haben, dürften sein Dasyurus quoll , der sich in 12 ET zum extrauterin 
lebensfähigen Beutler entv/ickelt u. der die Zitze der Mutter durch eigene Kraft 
erreicht, Didelphis virginiana mit Geburt nach 12% ET und sich wie Dasyurus 
quoll verhaltend, Mesocricetus auratus , die sich mit übereinstimmender Ge¬ 
schwindigkeit (Müller, 1969 «) in 16 ET zu einem bereits fortgeschritteneren 
Neonaten der Organisation Eu-NH differenziert. Es weisen diese drei Säuger für 
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Cerebralisationsstufe TI < 10 die rascheste bis heute bekannte praenatale Ent¬ 
wicklungsgeschwindigkeit auf. 

Im Falle von Didelphis virginiana und der übrigen primitiven Beutler stellen 
sich gegenüber den Eutheria folgende Unterschiede dar. Während Mesocricetus 
die rasche praenatale Entwicklungsgeschwindigkeit auch nach Geburt beibehält, 
zeigen schon die primitiven Marsupialia die S.588 erwähnten postnatalen Dehnun¬ 
gen. Durch sie werden die Generationenfolgen stark vermindert. Didelphis 
virginiana bringt zwar pro Wurf etwa 8 Junge zur Aufzucht. Die intensive Brutpflege 
und die langsame nachgeburtliche Entwicklung erlauben jedoch nicht mehr als 
zwei Würfe pro Jahr. Die neue Generation wird nach etwa 12 Monaten fortpflan¬ 
zungsreif. Bei den Macropodiden mit einem einzigen Jungen pro Geburt kommt 
die Gruppe schon an sich in einen evolutionskritischen Bereich. Die Geschlechts¬ 
reife wird in mittleren Klimagebieten und bei guten Nahrungsbedingungen erst 
nach 2—3 Jahren erreicht. Mesocricetus auratus hingegen wirft 3 bis 4 mal pro 
Jahr, die durchschnittliche Wurfgrösse beträgt 7 Junge, die Geschlechtsreife tritt 
mit 2 Monaten ein. Mus musculus bekommt pro Jahr 3 bis 5 mal je 6 und mehr 
Junge, die nach 1—2 Monaten geschlechtsreif sind. 

2. Zur Frage nach Evolutionsstillständen 

Es mag vermessen oder unvorsichtig erscheinen, von Stillständen in der 
stammesgeschichtlichen Entwicklung zu sprechen. Dies vorab, wenn es sich wie 
im Falle der Mammalia um eine zoologische Gruppe handelt, die sich in Zahl und 
Mannigfaltigkeit der rezenten Formen besonders auszeichnet. Die phylogenetischen 
Prozesse scheinen einerseits noch immer in Fluss und sind anderseits so komplex, 
dass sicher für eine Beurteilung der Phänomene grösste Zurückhaltung geboten ist. 
Nun haben wir es bei den Ontogenesetypen innerhalb der Säuger aber nicht mit 
Einzelfakten, sondern mit Ganzheiten zu tun, für welche wir bestimmte Gesetz¬ 
mässigkeiten des Werdens kennen und für deren stammesgeschichtliche Stufung 
also Kriterien vorliegen. Wenn für alle Mammalia ein übereinstimmender Evolu¬ 
tionstrend angenommen wird und dann festgestellt werden kann, dass eine Form 
zum Beispiel auf der Stufe des extremen Nesthockers sich befindet, statt wie 
andere zu jener des Nestflüchters sich fortentwickelt zu haben, so liegt die Ver¬ 
mutung nahe, es könnte hier eine Blockierung phylogenetischer Prozesse vorliegen. 

a. Dehnungsformen und Evolutionsblock 

Der Beibehaltung eines primitiven O-Typus begegnen wir bei den Mono¬ 
tremata , Marsupialia , bei Vertretern der Insectivora und der Rodentia. Die zeit¬ 
liche Situation, welche an sich eine Steigerung der Hirnmasse erlauben könnte, 
aber nicht dafür ausgenützt wird, bringt die schon erwähnte Verlangsamung der 
Evolutionsgeschwindigkeit durch Verminderung der Generationenfolge. Kritisch 
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wird die Lage vor allem bei jenen Säugern, welche ausser der Dehnung auch eine 
Reduktion der Wurfgrösse realisiert haben. (S.67). Wir kommen im 4. Teil auf 
weitere Beispiele zu sprechen. 

b. Fehlen der TragzeitVerlängerung 

Das Verharren auf einer primitiven Stufe des O-Typus kommt ausser bei den * 
Dehnungsformen auch dort vor, wo eine stammesgeschichtliche Tragzeitver¬ 
längerung fehlt. Obwohl bei den betroffenen Formen rasche Entwicklungs¬ 
geschwindigkeit vorliegt, kann wegen dieses Mangels eine Weiterentwicklung des 
O-Typus nicht stattfinden. Es gehören zu ihnen Didelphis rirginiana als extremer 
und Mesocricetus auratus als Eu-NH-Nesthocker. welche im Falle von Didelphis 
keine, in jenem von Mesocricetus auratus lediglich eine geringe Tragzeitverlänge¬ 
rung (von 13^ auf 16 ET) durchlaufen haben. Allgemein gesprochen gehören zu 
den auf diese Weise in ihrem Fortschreiten zu höherem O-Typus blockierten 
Fi/zZ/cn^-Nesthccker und primitive Eu-Nestflüchter, die ursprüngliche Entwick¬ 
lungsgeschwindigkeit aufweisen, ausser Mesocricetus auratus auch Mus musculus , 
Rattus noncgicus , Clethrionomys glarcolus , Oryzomys palustris u.a. 


Zusammenfassung 


1. Innerhalb der primitiven Eutheria wird beim Fortschreiten vom Nest¬ 
hocker zum primitiven Eu-Nestflüchter der Zeitplan für die Gestaltentwicklung 
nicht verändert. Der Übergang vom einen zum andern O-Typus ist im einfachsten 
Fall (Augenöffnen bei vollendeter Ossifikation) die Folge eines verlängerten 
intrauterinen Aufenthaltes: ztrcwnw-Typus. 

Die Zeitdauer bis Lidverschluss gibt Hinweise zur Evolution der Eutlicria aus 
Proto-Eutheria und Reptilia. 

2. Ein veränderter Zeitplan für die Gestaltentwicklung findet sich bei höher 
cerebralisierten Eutheria. die in der Regel dem Nestflüchter-Typus zugehören. Die 
einzelnen Entwicklungsabschnitte (ausgenommen die Implantationsphase) er¬ 
scheinen gegenüber jenen der primitiven Formen mit einem Faktor erweitert, 
die Gestaltdifferenzierung dehnt sich auf längere Zeitabschnitte aus. 

Zu diesen höher cerebralisierten Eutheria mit verändertem Zeitplan gehören 
auch die Fissipedia. obwohl die meisten von ihnen auf dem Status des Nesthockers 
verblieben sind. Der Abstand, der die gestaltlich schon hoch differenzierten Neo¬ 
naten von der Nestflüchterreife noch trennt, ist relativ klein. 

Der in der Praezedenzregel von Portmann festgestellte Tatbestand, nach 
welchem höhere Cerebralisation erst bei Nestflüchtern erreicht wird, ist vor allem 
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darauf zurückzuführen, dass erst bei ihnen die notwendigen langen intrauterinen 
Entwicklungszeiten für grössere Massenentfaltung des Gehirns vorhanden sind. 

Auch die merkwürdige Aufeinanderfolge von verschiedenen Ontogenese¬ 
typen bei der Abstammung der Säuger aus Reptilvorfahren findet von diesen zeit¬ 
lichen Aspekten her eine mögliche Erklärung. 

3. Veränderte Zeitpläne von der Art der hochcerebralisierten Eutheria finden 
sich bereits schon bei primitiv gebliebenen Säugern, welche also die zeitlichen 
Voraussetzungen zur Realisation grössermassiger Gehirne gleichsam nicht 
ausnützen. Gestalt- und Hirnentwicklung sind bei ihnen verlangsamt. Die Evolu¬ 
tionschancen dieser Dehnungsformen erscheinen vermindert. 

Die bei Dehnungsformen zu beobachtenden Heterochronien in der Ge¬ 
staltdifferenzierung werden dargestellt. 


RESUME DE LA III e PARTIE 

1. Parmi les Eutheria primitifs, la Chronologie du developpement somatique 
n’est pas modifiee par la progression du nidicole au nidifuge. Elle est due ä la 
Prolongation de la periode intra-uterine. 

2. Une Chronologie modifiee du developpement somatique s’observe chez 
des Eutheria ä haute cerebralisation, qui appartiennent generalement au type 
nidifuge. Les periodes embryologiques (ä l’exception de celle qui precede l’implan- 
tation) sont prolongees par rapport ä celles des formes primitives. La differen- 
ciation somatique est ralentie. La plupart des Fissipedia hautement cerebraiises 
ont garde l’etat de nidicole. Les nouveau-nes ä caracteres somatiques avances 
ouvrent les yeux relativement peu de temps apres la naissance. 

Selon la regle de precedence de Portmann, une cerebralisation superieure 
n’apparait que chez les nidifuges. Elle s’explique surtout par le fait que, chez eux, 
les durees de developpement intra-uterin sont devenues assez longues pour une 
augmentation de la masse cerebrale. 

La succession particuliere de differents types d’ontogenese dans la descen- 
dance des mammiferes ä partir des reptiles semble correspondre aux changements 
successifs de la duree de developpement. 

3. Des chronologies modifiees du type de celle des Eutheria hautement cere¬ 
braiises existent dejä chez des mammiferes restes primitifs. Les developpements 
somatique et cerebral se trouvent ralentis chez eux. Les chances d’evolution de 
ces formes paraissent diminuees. Quelques heterochronies observables chez des 
formes ä differenciation ralentie sont decrites. 
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SUMMARY OF PART III 

1. Among primitive Eutheria , the succession of events in the somatic deve¬ 
lopment is not altered by evolution from the nidicolons to the primitive Eutheria- 
nidifuge type. In the simplest case (Acomys cahirimis) the passage from the one 
ontogenetical type to the other is a result of the longer intrauterine period. 

2. A modified chronology of somatic development appears in the highly 
cerebralized Eutheria , which usually are of the nidifuge type. The different deve- 
lopmental phases (except that preceeding the implantation) are prolonged in 
comparison the those of the primitive forms. Somatic differentiation is spread 
over a longer period. 

Most of the highly cerebralized Fissipedia have kept the nidicolous state. The 
interval which separates their already highly differentiated newborns from the 
maturity level of nidifuges is comparatively small. 

The rule of precedence by Portmann means that a higher degree of cerebra- 
lization only takes place in nidifuges; this is due above all to the longer duration 
of intrauterine development, which is necessary for an increase of the brain mass. 
The particular succession of different ontogenetical types found in the mammalian 
lineage fiom the reptiles may also correspond to the modifications of the develop- 
ing time. 

3. Altered chronologies, as found in the highly cerebralized Eutheria , 
already exist in some primitive mammals. In these mammals, both brain and body 
development are delayed; their odds of further evolution seem reduced. Hetero- 
chronies observed in some'of these delayed types are presented. 
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